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摘要 : 昆虫 体内 共生 微生物 能 够 占 到 昆虫 生物 量 的 1% ~10% ,主要 包括 细菌 、 真 菌 、 古 菌 和 病毒 。 
昆虫 与 共生 微生物 共 进 化 形成 共生 体 ,共生 微生物 在 昆虫 生物 学 性 状 、 多 样 性 形成 、 生 态 适 应 性 与 
抗 北 性 等 多 方面 发 挥 着 重要 的 作用 。 昆 求 中 的 农作物 害虫 严重 影响 农业 生产 。 本 文 对 2000 年 以 
来 农业 害虫 共生 微生物 的 多 样 性 、 研 究 方法 和 功能 机 制 \. 共 生 微 生物 之 间 的 互 作 以 及 在 害虫 防 控 中 
的 应 用 等 方面 的 研究 进展 进行 综述 和 展望 。 随 着 分 子 微 生态 学 、 宏 基因 组 测序 等 先进 研究 方法 的 
不 断 开 发 应 用 ,对 农业 昆虫 害虫 共生 微生物 研究 的 广度 和 深度 都 有 了 突破 。 发 现 共 生 微生物 主要 
通过 以 下 方式 影响 宿主 昆虫 :(1) 合 成 营养 物质 或 产生 消化 酶 促进 宿主 生长 发 育 、 拓 展 宿主 生态 
位 ;(2) 产 生 保 护 性 代谢 物 直接 保护 宿主 抵御 胁迫 ,或 通过 调控 寄主 植物 的 防御 反应 间接 地 保护 往 
主 ;(3) 产 生活 性 物质 调控 宿主 的 生殖 、 交 配 、 聚 集 和 运动 等 行为 。 昆 虫 共生 微生物 的 种 类 和 数量 
在 一 定时 空 范围 内 维持 动态 变化 并 对 宿主 表 型 产生 重要 影响 ,是 宿主 环境、 共生 微生物 互 作 因素 
之 间 收 益 权衡 的 结果 。 因 此 建议 进一步 开展 以 下 研究 :影响 共生 体形 成 和 维持 的 分 子 机 制 ;在 更 多 
时 空 维度 上 研究 共生 微生物 、 和 宿主 寄主、 天敌 和 环境 之 间 的 复杂 相互 作用 ;通过 定向 调控 共生 体 设 
计 绿 色 高 效 的 害虫 防治 策略 。 
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Abstract: Symbiotic microorganisms can account for 1% — 1096 of insect biomass, including bacteria, 
fungi, archaea and viruses. Insects and symbiotic microorganisms co-evolve to form holobionts. Symbiotic 
microorganisms play an important role in the biological characteristics, diversity formation, ecological 
adaptability and stress resistance of insects. Crop pest insects seriously affect agricultural production. In 
this article, the research advances in the diversity, research methods, and functional mechanisms of 
insect symbiotic microorganisms, the interaction between symbiotic microorganisms and their application 
in pest control since 2000 were reviewed and prospected. With the continuous development and 
application of advanced research methods such as molecular microbial ecology and metagenomic 
sequencing, breakthroughs have been made in the research of symbiotic microorganisms of agricultural 


pest insects. It was found that symbiotic microorganisms mainly affect host insects in the following ways: 

















基金 项 目 : 中 央 级 公益 性 科研 院 所 基本 科研 业务 费 专项 资金 (2017RGC005 ) 
作者 简介 : 王 渭 霞 , 女 , 1974 年 2 HÆ, 甘肃 渭 源 人 , 硕士, 副 研 究 员 , 研究 方向 为 水 稻 害 虫 防治 以 及 害虫 


caas. cn 

















S 
H 
站 








E 物 学 ,上 -mail: wangweixia@ 





žy 


通讯 作者 Corresponding authors, E-mail; thzhu@ zjut. edu. cn; laifengxiang@ caas. cn 
收 稿 日 期 Received; 2020-07-14; 接受 日 期 Accepted; 2020-09-03 

















122 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 64 卷 





(1) Synthesis of nutrients or production of digestive enzymes to promote host growth and development and 
to expand host ecological niche; (2) Production of protective metabolites to directly protect the host 
against stress or indirectly protect the host by regulating the defense response of host plants; and (3) 
Production of active substances to regulate host propagation, mating, aggregation and movement. The 
abundance and community composition of insect symbiotic microorganisms maintain dynamic changes in a 
certain spatial-temporal range and have an important impact on host phenotype, which is the result of the 
benefit trade-off among host, environment, and interactive microorganisms. We suggest that future 
research should focus on clarifying the molecular mechanisms underlying the formation and maintenance 
of symbionts, ascertaining the complex interactions among symbiotic microorganisms, host insects, 
plants, natural enemies and the environment in more spatial-temporal dimensions, and designing green 
and efficient pest control strategies through targeted regulation of pest insect symbionts. 


Key words: Herbivorous insects; agricultural pest insects; symbiotic microorganisms; molecular 


microbial ecology; holobiont; pest control 


人 类 基因 组 计划 的 完成 确定 了 人 类 约 有 2.5 万 
个 基因 。 随 着 人 类 微生物 组 计划 的 实施 ,终于 让 我 
们 认识 到 原来 人 类 将 440 万 的 基因 “外 包 ” 给 了 寄 
生 在 人 体 的 微生物 组 。 不 难 想 象 昆虫 作为 数量 最 
多 分布 最 广 的 一 类 动物 ,也 有 大 量 共生 的 微生物 ， 
这 些微 生物 可 通过 营养 共生 ,调节 宿主 生理 和 发 育 、 
保护 宿主 免 受 病原 体 和 有 害 物 质 的 侵害 或 参与 互 作 
交流 等 途径 ,在 昆虫 的 进化 和 物种 多 样 性 的 形成 中 
发 挥 不 可 替代 的 作用 (Douglas, 2015)。 可 以 说 是 
共生 微生物 的 多 样 性 驱动 了 宿主 昆虫 表 型 更 加 丰富 
和 多 样 化 ,昆虫 的 表 型 变异 是 宿主 基因 组 、 共 生 微 生 
物 基因 组 宿主 基因 型 与 共生 微生物 基因 型 互 作 的 
共同 结果 (Feldhaar，2011; McFall-Ngai et al., 
2013)。 昆 虫 与 微生物 的 共生 关系 是 自然 界 最 典型 
的 生物 共生 体系 (holobiont) 之 一 ,二 者 形成 共生 体 
单位 共 进 化 (Thao and Baumann, 2004) , 
昆虫 共生 微生物 主要 包括 胞 内 共生 菌 和 胞 外 共 
生 菌 ( 杨 义 婷 等 , 2014) 。 胞 内 共生 硝 通 党 分 布 在 特 
殊 的 含 菌 细胞 (bacteriocytes) 内 ,采用 垂直 传播 方式 
(从 母 代 传 给 子 代 ) ,与 宿主 的 协同 进化 明显 ,是 宿 
主 生存 不 可 或 缺 的 ; 胞 外 共生 菌 指 生活 在 昆虫 细胞 
外 的 微生物 ,主要 以 附着 于 肠 壁 细胞 和 游离 在 肠 腔 
的 肠 道 菌 群 (gut microbiota) 为 主 ;依据 共生 微生物 
与 宿主 的 关联 程度 又 可 分 为 互相 依赖 共存 的 原生 内 
共生 菌 (primary endosymbiont ) 或 专 性 内 共生 茵 
(obligate endosymbiont) 和 缺失 不 会 影响 宿主 生存 的 
TRAE NHH fal ( secondary endosymbiont ) 或 兼 性 内 共 
Æ W (facultative endosymbiont) 。 次 生 共 生 菌 感染 昆 
虫 的 时 间 相 对 较 晚 ,可 分 布 在 细胞 内 (如 含 菌 细菌、 
站 肪 体 细胞 内 ) 也 可 分 布 在 细胞 外 (如 肠 道 内 壁 、 血 


























































































































淋巴 中 ) , 既 可 垂直 传播 也 可 水 平 传播 ,与 宿主 协同 
进化 的 程度 较 低 ,不 为 宿主 生存 所 必需 ( Douglas, 
2015), 





1 昆虫 共生 微生物 的 多 样 性 及 研究 手段 


1.1 昆虫 共生 微生物 多 样 性 

昆虫 体内 共生 微生物 的 总 量 能 够 占 到 昆虫 生物 
AH 196 ~ 1096, 比如 成 年 黑 腹 果 蝇 Drosophia 
melanogaster 和 沙漠 蝗 Schistocerca gregaria 仅 肠 道 内 
就 约 有 10 ~ 10' 个 细菌 。 但 是 , 受 限于 昆虫 体型 较 
小 和 寿命 较 短 等 原因 ,对 其 共生 微生物 的 研究 还 相 
对 有 限 。 果 蝇 中 可 检测 到 的 微生物 种 类 不 超过 30 
种 (Chandler et al., 2011) 。 通 过 基因 组 测序 的 方法 
发 现 , 植 食性 昆虫 中 蚀 食 枯木 或 腐朽 木 的 昆虫 体内 
微生物 多 样 性 最 高 ,每 个 个 体 约 130 个 操作 分 类 单 
元 (operational taxonomic unit, OTU), OTU 是 假定 
的 分 类 单元 ,将 测定 序列 相似 性 大 于 98% 的 序列 定 
义 为 一 个 OTU, 用 以 反映 样品 中 微生物 的 多 样 性 。 
而 大 多 数 草食 性 昆虫 的 共生 微生物 约 30 ~40 OTU/ 
个 体 ,其 中 以 吸食 花粉 为 生 的 蜜蜂 的 共生 微生物 则 
不 超过 6 OTU/ 个 体 ( Colman et al., 2012), 4E2E FB 
和 BE 42 FA Anisodactylus 
sanctaecrucis 的 共生 微生物 分 别 有 6 个 和 3 个 OTU 
(Lundgren et al., 2007) , 而 在 烟 粉 乔 Bemisia tabaci 
中 这 一 数据 可 高 达 3 513 个 (Harish et al., 2019) 。 
RIJEI KA Nilapavata lugens 中 的 人 研究 发 现 其 体 
内 微生物 至 少 有 18 个 OTU( Wang et al., 2015)。 

昆虫 共生 微生物 除了 细菌 以 外 还 包括 真菌 、 酵 
BE tal. 原生 生物 、 古 天 和 病毒 等 (White and 
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Lichtwardt, 2004; Gurung et al., 2019), $ P 4H vs 
主要 分 布 在 变形 菌 门 ( Proteobacteria ) 、 拟 杆菌 门 
( Bacteroidetes) , EE E€ fA] ( Firmicutes ) 以 及 衣原体 
门 (Chlamydiae ) (Colman et al., 2012; 杨 义 婷 等 ， 
2014) 。 如 在 草地 贪 夜 峨 Spodoptera frugiperda Fil #3 
《和 哉 中 变形 菌 门 和 厚 壁 菌 门 是 最 主要 的 两 类 共生 微 
生物 ,而 拟 杆菌 门 和 放 线 菌 门 (Acfinobacteria ) 的 比 
例 较 低 (Zhang et al., 2019a; Gichuhi et al., 2020) 。 
FL al 3:22 4) p ETEA) ] (Ascomycota) ,另外 有 担 
Fall] (Basidiomycetes ) 和 接合 菌 门 (Zygomycetes ) 。 
由 于 宿主 昆虫 的 体内 环境 的 特殊 性 ,共生 真菌 通常 
为 单 细 胞 酵母 形态 , 故 通 常 使 用 “类 酵母 共生 菌 
(yeast-like symbiont, YLS) ”来 描述 这 些 分 类 学 上 不 
属于 醇 母 亚 门 的 共生 真菌 。 目 前 已 在 8 个 目 大 约 
143 种 昆虫 物种 的 不 同 组 织 中 发 现 YLS ( Vega and 
Dowd, 2005) 。 另 外 在 中 华 角 凰 Acrida cinerea 肠 道 
内 也 分 离 到 18 RIETTE METK] 6 个 
科 8 个 属 的 共生 真菌 ( 陈 君 芝 等 , 2014) 。 通 党 来 
说 ,共生 真菌 都 存在 于 消化 肠 道 , 少 部 分 存在 于 细胞 
的 间 孙 和 细胞 内 部 ,如 实 蝇 科 幼虫 肠 的 外 突 串 、 天 和 牛 
幼虫 中 肠 内 的 含 菌 体 以 及 含 菌 细胞 。 

昆虫 体内 的 病毒 并 不 总 是 扮演 病原 物 的 角色 ， 
它们 与 宿主 也 可 以 是 共生 或 共 栖 关 系 。 关 于 共生 病 
毒 的 报道 虽然 不 多 , 却 包 含 了 双 链 DNA ( dsDNA ) Jj 
ae ALE DNA (ssDNA ) 病毒 .ss( +) RNA 病毒 和 
ss( - ) RNA 病毒 等 多 种 类 型 。 以 褐飞虱 为 例 , 除 了 
可 传播 的 水 稳 病 毒 以 外 ,还 发 现 了 儿 种 RNA 病毒 : 
呼 肠 孤 病毒 ( Nilaparvata lugens reovirus, NLRV ) , 
Himetobi P 病毒 (Hemetobi P virus, HiPV) .共生 X 
ji 毒 ( Nilaparvata lugens commensal X virus, 
NLCXV) (Nakashima et al., 2006) 和 蜜 露 病毒 
( Nilaparvata lugens honeydew virus, NLHV) NLHV-1, 
NLHV-2 和 NLHV-3 ( Murakami et al., 2013, 2014), 
目前 对 昆虫 体内 的 共生 病毒 功能 研究 相对 较 少 。 
1.2 昆虫 共生 微生物 研究 手段 

为 解析 共生 微生物 对 宿主 昆虫 的 功能 ,主要 采 
用 的 方法 有 : (1) 可 培养 共生 微生物 的 功能 直接 检 
测 和 回 补 验证 ; (2) 借 用 抗生素 处 理 消除 共生 微 生 
物 后 宿主 表 型 的 分 析 。 包 括 用 除 戎 后 宿主 昆虫 或 其 
垂 腺 分 泌 物 产 卵 液 、. 蜜 露 等 处 理 相 应 寄主 植物 , 测 
定 寄主 防御 反应 等 ;(3 ) 对 共生 微生物 群落 基因 组 
测序 ,通过 生物 信息 学 分 析 共 生 微生物 群 组 的 多 样 
性 和 功能 。 传 统 的 分 离 .培养 技术 是 了 解 昆 虫 共生 
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影响 的 必要 手段 。 但是, 自然界 中 99% 的 微生物 不 
能 培养 (Amann et al., 1995) 。 分 子 生物 学 技术 如 宏 
基因 组 测序 可 以 避 开 微生物 分 离 培 养 的 过 程 ,能 够 
准确 ,快速 ,高通 量 地 解读 微生物 群体 的 多 样 性 与 丰 
E ,给 昆虫 共生 微生物 的 研究 带 来 了 新 的 方法 和 思 
路 , 极 大 地 提高 了 发 现 新 共生 微生物 的 能 力 和 功能 
解析 的 力度 ,在 测定 昆虫 微生物 的 群落 结构 、 研 究 昆 
虫 与 苗 群 间 的 互 作 关系 、 发 掘 新 的 以 及 具有 特定 功 
能 的 微生物 方面 呈现 巨大 的 优势 ,例如 发 现 可 产生 
抗生素 或 候选 毒素 等 具有 防御 功能 的 微生物 。 为 从 
微观 角度 研究 共生 瑚 与 得 主 昆虫 营养 功能 互补 、 宿 
主 种 群 形成 扩散 、 协 同 进化 等 共生 机 制 带 来 了 新 机 
È (Shi et al., 2010)。 依 赖 于 现代 分 子 生物 学 技术 
的 分 析 虽 然 可 以 通过 基因 组 信息 预测 更 多 潜在 共生 
菌 的 可 能 功能 ,但 在 活体 中 是 否 有 活性 并 发 挥 作用 
则 尚 待 进一步 证 明 。 






























































2 昆虫 共生 微生物 的 功能 与 机 制 研究 


昆虫 体内 共生 的 微生物 作为 宿主 生物 学 性 状 的 
要 调节 因子 可 参与 宿主 营养 代谢 .促进 生长 发 育 、 
增强 繁殖 力 .影响 种 群 演 蔡 等 诸多 生物 学 过 程 。 近 
年 来 发 现 共生 微生物 在 宿主 抵御 病原 体感 染 .寄生 
虫 寄生 和 捕食 等 逆境 胁迫 以 及 调控 寄主 植物 免疫 反 
应 中 也 具有 重要 作用 。 

2.1 提供 宿主 生长 发 育 所 需 物质 促进 生长 发 育 、 拓 
展 生 态 位 

通常 认为 ,共生 微生物 可 通过 扩大 宿主 消化 能 
JJ ,提供 一 些 必 需 的 营养 物质 (如 氨基 酸 、 脂 肪 酸 、 
维生素 或 其 他 代谢 物 ) ,帮助 宿主 在 不 均衡 营养 条 
件 下 生存 ,使 得 各 种 昆虫 占据 或 支配 原本 不 可 能 获 
得 的 生态 位 ,这 些 功 能 在 刺 吸 式 害 虫 胞 内 原生 共生 
菌 与 宿主 协同 进化 中 显得 非常 重要 (Baumann， 
2005; Guenduez and Douglas, 2009; Skidmore and 
Hansen, 2017) 。 这 些 共生 菌 基 因 组 大 幅度 缩减 , 核 
EF BR ZL NY Ae AE Sid Ar, 高 编码 密度 和 缺乏 可 移动 
DNA ,基因 组 保留 了 大 量 必需 所 基 酸 合成 的 基因 , 而 
相应 的 参与 非 必需 氨基 酸 合成 途径 的 基因 几乎 全 部 
缺失 。 胞 外 共生 菌 包括 肠 道 微生物 同样 可 通过 给 宿 
的 生存 和 繁殖 能 力 (Ben-Yosef et al., 2010), #1 
列 出 了 可 通过 给 宿主 提供 营养 物质 来 提高 适合 度 的 
共生 微生物 。 除 此 之 外 ,在 黑 腹 果 蝇 Drosophila 
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melanogaste FU HA R ta D. simulans P 7 I Wolbachia 
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表 1 为 宿主 提供 营养 物质 的 昆虫 共生 微生物 
Table 1 Symbiotic microorganisms in insects that provide nutrients to the host 
宿主 共生 微生物 共生 微生物 类 型 提供 营养 物质 文献 
Hosts Symbiotic microorganisms Types of symbionts Nutrients provided References 
豌豆 蚜 包 内 共生 必需 氨基 酸 Baumann, 2005; Wilson et 
Buchnera 
Acyrthosiphon pisum Intracellular Essential amino acids al., 2010 
| . 包 内 共生 必需 氨基 酸 
. Sulcia muelleri 
pe xanga udi Intracellular Essential amino acids 
: i Wu et al., 2006 
Homalodisca coagulata 包 内 共生 维生素 和 辅 因 子 
Baumannia cicadellinicola 
Intracellular Vitamins and cofactors 
Tir A E x 包 内 共生 必需 氨基 酸 
Carsonella ruddii Wang et al., 2018 
Diaphorina citri Intracellular Essential amino acids 
包 内 共生 必需 氨基 酸 
Portiera aleyrodidarum Calle-Espinosa et al., 2016 
JEU RS Intracellular Essential amino acids 
Bemisia tabaci 包 外 共生 维生素 B 
TOP RID Arsenophonus z Santos-Garcia et al., 2018 
Extracellular Vitamin B 
d KA KRH V 包 内 共生 必需 氨基 酸 
Xue et al., 2014 
Nilapavata lugens Yeast-like symbionts Intracellular Essential amino acids 
包 外 共生 维生素 B7 和 B2 
Wolbachia Ju et al., 2020 
Extracellular Vitamin B7 and B2 
雪松 长 足 大 蚜 包 外 共生 fe RU 
ds Serratia symbiotica Gosalbes et al., 2008 
Cinara cedri Extracellular Tryptophan 
Ay KA . 包 外 共生 必需 氨基 酸 . 
Asaia Li et al., 2019 
Sogatella furcifera Extracellular Essential amino acids 
IR ER f 包 外 共生 维生素 B7 和 B2 
Wolbachia Ju et al., 2020 
Laodelphax striatellus Extracellular Vitamin B7 and B2 
橄榄 果 蝇 - : 包 外 共生 氨基 酸 
Erwinia dacicola Ben-Yosef et al., 2010 
Bactrocera oleae Extracellular Amino acids 
地 中 海 实 晶 包 外 共生 氮 的 固定 和 利用 
Enterobacteria Behar et al., 2005 
Ceratitis capitata Extracellular Nitrogen fixation and utilization 





能 响应 铁 离 子 浓度 的 变化 ,在 铁 营 养 胁 迫 状态 下 , 帮 
助 宿主 提高 产 卵 力 ( Brownlie et al., 2009; Kremer et 
al.,，2009 )。 植 物 乳 杆菌 Lactobacillus plantarum 和 
醋酸 杆菌 Acetobacter orientalis 则 分 别 通 过 调节 果 晶 
的 TOR 信号 通路 和 胰岛 素 信号 通路 来 促进 宿主 的 
生长 发 育 (Storelli et al., 2011; 李 玉 娟 , 2017)。 灰 
KA Laodelphax striatellus 体内 的 Wolbachia 则 被 证 
明 可 通过 诱导 营养 细胞 的 细胞 凋 亡 来 提高 雌 虫 的 产 
ON E ( Guo et al., 2018) 。 

很 多 植物 材料 不 仅 难 以 消化 、 营 养 不 均衡 ,而 且 
还 会 包含 有 植 食性 昆虫 必须 耐 受 和 需要 解毒 的 毒性 
物质 或 次 生 代 谢 物 。 植 食性 昆虫 尤其 是 咀嚼 式 口 需 
的 害虫 其 肠 道 菌 可 能 在 消化 和 解毒 这 些 来 源 的 食物 
上 发 挥 了 重要 作用 (Hammer and Bowers, 2015) 。 
如 危害 豆 科 作物 的 晴 象 Megacopta punctatissima 其 
体内 肠 道 细菌 Ishikawaella capsulata 带 有 编码 可 以 
使 植物 次 生 代 谢 物 草酸 脱羧 的 酶 (Nikoh et al., 













































































2011) 。 单 食性 橄榄 果 晶 Bactrocera oleae 的 幼虫 具 
有 以 橄榄 中 果皮 为 食 的 独特 能 力 , 能 够 代谢 未 成 熟 
青 橄榄 中 高 水 平 的 酚 类 化 合 物 和 非 水 解 蛋白 质 。 基 
因 组 功能 解析 发 现 其 共生 微生物 Candidatus Erwinia 
dacicola 的 基因 组 中 具有 编码 解毒 和 帮助 宿主 解除 
绿 橄榄 中 根 皮 苷 (phlorizin ) 毒性 的 消化 酶 基因 , 推 
测 共生 微生物 在 帮助 宿主 取 食 绿 橄 槛 中 具有 重要 作 
用 (Pavlidi et al., 2017) 。 

在 许多 植 食性 昆虫 中 ,一 个 物种 的 不 同 种 群 可 
能 会 专 食 不 同 的 植物 ,从 而 可 能 导致 生物 型 或 亚 种 
的 形成 ,次 生 共生 菌 在 昆虫 拓展 取 食 不 同 植物 资源 
方面 具有 一 定 的 作用 。 蚜 虫 次 生 共 生 瑚 Regiella 
insecticola 可 影响 宿主 的 寄主 范围 并 能 在 种 间 水 平 
传播 。 在 三 叶 草 上 不 能 繁殖 的 野 豌 豆 蚜 Megoura 
crassicauda Ul R J YLT gii x3 WE Acyrthosiphon pisum 
的 R. insecticola , 则 会 提高 其 在 三 叶 草 上 的 存活 力 
(Tsuchida et al., 2011), LAE f& Medicago sativa 为 





















































1 期 ERR.: 昆虫 共生 


生物 及 其 功能 研究 进展 125 








主食 的 黑豆 是 Aphis craccivora 如 果 感 染 了 杀 雄 菌 属 
Arsenophonus spp. 亚 种 ,就 可 以 提高 其 在 刺槐 
Robinia pseudoacacia 上 的 存活 力 (Wagner et al., 
2015 ) 。 斑 点 巨 晴 Megacopta cribraria 在 豆 类 作物 上 
SURE BU ,很 少 以 大 豆 为 食物 。 当 将 其 肠 道 共 
生 菌 与 其 近 缘 的 豆 科 作物 害虫 晴 象 的 进行 交换 后 ， 
其 在 豆 科 作物 上 的 产 卵 量 激增 ,而 本 以 大 豆 为 食 的 
晴 象 产 卵 量 却 出 现 大 幅度 下 降 (Hosokawa et al., 
2007), OKT HEMP Diabrotica virgifera 在 不 断 地 
适应 玉米 与 大 豆 田 的 轮作 中 会 通过 改变 肠 道 微生物 
来 适应 在 大 豆 上 生存 ,能 够 取 食 大 豆 的 种 群体 内 共 
ER v5 Tu 1A BE Klebsiella sp. HI XE Fe "P. Jl Tal 
Stenotrophomonas sp. 的 占 比 由 原来 的 4% 上 升 至 
8% 。 抗 生 素 的 处 理会 显著 降低 玉米 根 萤 叶 甲 在 大 
豆 上 的 存活 率 ,推测 由 共生 菌 提供 的 半 胱 氨 酸 蛋白 
酶 可 能 是 玉米 根 曹 叶 甲 适应 大 豆 的 原因 之 一 (Chu 













































































diaphorin ,保护 宿主 免 受 捕食 。 合 成 该 毒素 的 基 
约 占 共 生 菌 基因 组 的 15% ( Nakabachi et al., 2013) 。 
研究 还 发 现 H. defensa 不 同 菌株 对 更 豆 蚜 的 保护 能 
HAA Al HEHP R. insecticola 5. 15 可 以 降低 寄生 率 
提高 宿主 存活 率 ,而 菌株 R. insecticola LSR1 并 没有 
表现 出 保护 能 力 (Hansen et al., 2012)。 对 寄生 蜂 
的 抵御 功能 H. defensa 并 不 具有 广 谱 性 ,抵御 豆 柄 
JE p RE Lysiphlebus fabarum 和 科 列 马 阿 布 拉 蚜 草 
WE Aphidius colemani 的 寄生 的 功能 更 强 ( Cayetano 
and Vorburger, 2015) 。 而 在 棉 蚜 Aphis gossypii 中 
H. defensa 和 Arsenophonus sp. 的 减少 虽然 导致 宿主 
寿命 和 自然 增长 率 的 降低 ,畸形 死亡 率 的 增加 ,但 并 

影响 寄生 率 ( Ayoubi et al., 2020) 。 由 此 可 见 , 同 
一 种 类 的 共生 菌 在 不 同 宿 主体 内 的 功能 不 完全 一 
致 。 蝗 虫 体 内 肠 道 菌 群 的 多 样 性 和 一 种 病原 菌 沙 雷 
R Serratia marcescens 的 成 功 定 殖 呈 人 负 相 关 , 上 肠 道 



































et al., 2013) 。 烟 粉 乱 因 其 寄主 范围 和 入 侵 性 的 不 
同 而 分 为 不 同 的 生物 型 ,这 些 生物 型 不 仅 可 通过 线 
粒 体 DNA 鉴定 ,同时 也 具有 生物 型 特异 的 共生 微 生 





























菌 种 类 丰富 度 越 高 其 抵抗 病原 菌 人 侵 的 功能 越 强 
(Dillon et al., 2005) 。 共 生 微 生物 在 保护 宿主 抵御 
生物 和 非 生物 胁迫 中 的 功能 研究 总 结 详 见 表 2。 





物 ,表明 共生 微生物 也 会 影响 宿主 的 地 理 分 布 ` 取 食 
行为 和 致 害 能 力 (GCueguen et al., 2010)。 综 上 所 
述 ,共生 微生物 不 仅 可 通过 合成 必需 氨基 酸 、 维 生 素 
等 营养 物质 来 满足 宿主 营养 需求 ,同时 也 可 通过 合 
成 植物 次 生 代谢 物 的 代谢 酶 等 拓展 其 取 食 范 围 和 生 
态 位 。 
2.2 共生 微生物 为 宿主 提供 防御 保护 功能 

生物 在 生长 发 育 过 程 中 都 必 将 面 对 各 种 威胁 ， 
害虫 也 不 例外 。 害 虫 除了 自身 的 防御 能 力 外 ,也 与 
其 共生 微生物 组 队 来 保护 其 免 受 寄生 捕食 病原 微 
生物 感染 或 杀 虫 剂 等 威胁 。 共 生 微 生物 可 通过 产生 
保护 性 代谢 物 的 方式 直接 保护 宿主 抵御 各 种 生物 和 
非 生 物 的 胁迫 ,同时 也 可 通过 调控 植物 防御 反应 间 
接地 保护 宿主 。 
2.2.1 共生 微生物 产生 保护 性 代谢 物 抵御 寄生 、 捕 
食 和 病原 菌 感 染 等 生物 胁迫 ,直接 保护 宿主 :共生 微 
生物 可 通过 产生 有 直接 有 害 作用 的 代谢 物 , 抵 御 病 
原 阔 、 寄 生 蜂 等 的 入 侵 , 保 护 宿 主 免 于 被 感染 、 寄 生 
或 捕食 ,这 是 互惠 共生 菌 参 与 保护 宿主 最 常用 的 方 
式 。 其 中 蚜虫 体内 的 次 生 共 生 菌 Hamiltonella 
defensa 和 R. insecticola 基因 组 中 发 现 有 合成 类 毒素 
和 致 病因 子 的 基因 ,可 通过 产生 毒素 的 方式 抵御 寄 
生 蜂 的 幼虫 ( Degnan et al., 2009; Hansen et al., 
2012) 。 柑 橘 木 乱 体内 的 共生 菌 Candidatus Profftella 
可 以 合成 结构 与 隐 翅 虫 毒素 高 度 一 致 的 毒素 














































































































2.2.2 提高 宿主 对 杀 虫 剂 和 温度 等 非 生 物 胁迫 的 
抵抗 能 力 : 在 药理 学 中 ,人 体 肠 道 微生物 组 的 个 体 差 
异 被 认为 是 药物 活性 或 毒性 差异 的 重要 来 源 
(Nicholson et al., 2005) 。 这 种 类 似 的 相互 作用 同 
样 在 植 食性 昆虫 存在 。 随 着 杀 虫 剂 的 广泛 使 用 ,很 
多 害虫 对 不 同 的 杀 虫 剂 产生 了 抗 性 。 这 种 杀 虫 剂 抗 
性 有 源 于 害虫 自身 的 代谢 抗 性 和 加 位 点 突变 的 靶 标 
抗 性 ,也 有 源 于 其 体内 共生 微生物 的 贡献 ( 段 人 心 
等 , 2019)。 害 虫 肠 道 微生物 在 对 杀 虫 剂 的 解毒 过 
程 中 能 够 被 诱导 合成 解毒 酶 ,并 通过 矿 化 作用 或 共 
代谢 过 程 ,将 杀 虫 剂 分 解 代谢 为 一 种 或 几 种 可 被 昆 
虫 吸 收 利 用 的 代谢 物 (Kikuchi et al., 2012) 。 研 究 
者 通过 对 比 抗 药性 种 群 和 敏感 种 群体 内 微生物 丰 
度 ,以 及 分 离 抗 性 种 群 中 的 微生物 并 对 其 基因 组 进 
行 解析 等 手段 来 推测 共生 微生物 在 抗 药性 中 的 重要 
性 (Kontsedalov et al., 2008; Cheng et al., 2017; Li 
et al., 2018; Pang et al., 2018; Xia et al., 2018; Lei 
et al., 2020) , it ot bh es KADE 29 PERPE 5S AB 
种 群 的 肠 道 共生 菌 组 成 , 发现 敏感 种 群 中 变形 菌 门 
占 99.86% ,而 抗 性 种 群 中 厚 壁 菌 门 占 46. 06% , 10 
杆菌 门 占 30.8% ,变形 菌 门 占 比 为 15.49% , 抗 性 种 
群 的 肠 道 茵 群 中 富 含 解毒 细菌 , A ER A J 
Enterococcus HE à EG FA Jg Burkholderia 细菌 ,推测 
这 些 细 菌 与 褐飞虱 抗 药性 产生 相关 (Malathi et al., 
2018) 。 利 用 “ 卵 块 离 体 培养 法 ”培养 出 褐 飞 恒 类 醇 
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A2 昆虫 共生 微生物 在 保护 宿主 抵御 生物 和 非 生物 胁迫 中 的 功能 
Table 2 Functions of symbiotic microorganisms in insects in protecting host against biotic and abiotic stresses 
宿主 共生 微生物 功能 参考 文献 
Hosts Symbiotic microorganisms Functions References 
可 提高 寄生 蜂 Aphidius ervi 幼虫 的 死亡 率 , 使 宿主 寄生 率 下 降 
WEHE K 22.5% ~41.5% 。 
Oliver et al., 2003 
Secondary symbiont Increase the mortality of the parasitic wasp Aphidius ervi larvae, and 
reduce the host parasitism rate by 22.5% -41.5% . 
SEAR EC PES d. Hippodamia convergens H BB REAL 535 812] YE 35 
Serratia symbiotica 率 。 Costopoulos et al., 
Hamiltonella defensa Reduce the egg hatching rate and larval survival rate of the 2014 
predatory ladybug Hippodamia convergens. 
诱导 蚜虫 合成 绿色 素 , 使 蚜虫 的 体 色 由 红色 变 成 绿色 , 保护 蚜 
虫 避 免 被 倾向 捕食 红色 蚜虫 的 天 敌 捕食 。 
Induce the aphids to synthesize green pigment, and > the bod: 
" ie ih nduce the aphids to synthesize green pigment, and make the body Tsuchida et al., 2010 
Br color of aphids change from red to green, which protect the aphids 
Acyrthosiphon pisum from being preyed by natural enemies that tend to prey on red 
aphids. 
PRT R aA RDR Pandora neoaphidis 的 侵 染 ,在 热 胁迫 
下 ,还 增加 了 蚜虫 的 繁殖 能 
X 型 肠 杆 菌 b 2 Heyworth and Ferrari, 














X-type enterobacteriaceae 


Regiella insecticola 








KEHE 

















Secondary symbionts 


Rickettsia 


Protect the aphids from the infection of Pandora neoaphidis, and 
make the reproductive capacity of aphids also increased under heat 


stress. 
HI HG BE P. neoaphidis , [86 9i TEI AY EL pad AY St RY BE 77 
至 少 提 高 5 倍 ,产生 的 孢子 数量 是 正常 状况 下 的 1/10, 


Increase the resistance of pea aphid to P. neoaphidis by at least 5 

















times, and the number of spores produced is 1/10 of that under 


normal conditions. 


能 改善 热 胁 迫 下 蚜虫 的 适应 能 力 。 


Improve the adaptability of aphids under heat stress. 


2015 


Scarborough et al., 


2005 


Montllor et al., 2002 





桃 蚜 


Myzus persicae 


Regiella insecticola 


保护 桃 蚜 抵御 寄生 蜂 Aphidius colemani 的 寄生 。 


Provide strong protection against parasitic wasps Aphidius colemani. 





Vorburger et al., 2010 








加 
TN 





Aphis fabae 


Hamiltonella defensa 











蚜虫 对 寄生 蜂 Lysiphlebus fabarum 的 抗 性 随 着 共生 菌 数 量 的 增 
加 而 增强 , 含 共生 菌 的 蚜 忠 会 导致 寄生 蜂 出 蜂 率 降低 ,发 育 迟 
缓 ,体型 变 小 。 


The resistance of aphids to the parasitic wasp Lysiphlebus fabarum 












































increased with the increase of the number of symbiotic bacteria. 
Aphids containing symbiotic bacteria will reduce the emergence rate 
of parasitic wasps, and lead to stunted growth and smaller body 


size. 


Schmid et al., 2012 





麦 长 管 蚜 


Sitobion avenae 


Regiella insecticola 


计 





对 发 育 中 的 蚜虫 寄生 蜂 Aphelinus asychis 幼虫 的 生长 有 负面 影 
响 。 
Negatively affect the growth of the larvae of the developing parasitic 











wasp Aphelinus asychis. 


Luo et al., 2017 





AST 


Rhopalosiphum padi 


Hamiltonella defensa 


z| 


[提高 对 寄生 蜂 Aphidius colemani 的 抗 性 。 


Increase the resistance to the parasitic wasp Aphidius colemani. 





Leybourne et al., 2020 





海德 氏 果 晶 
Drosophila hydei 








Spiroplasma 





z| 


[保护 宿主 免 受 Leptopilina heterotoma 的 寄生 。 


Protect the host from Leptopilina heterotoma parasitism. 





Xie et al., 2010 
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续 表 2 Table 2 continued 
宿主 共生 微生物 功能 参考 文献 
Hosts Symbiotic microorganisms Functions References 








SUB 
Drosophia 





melanogaster 


Spiroplasma 


Wolbachia 





可 阻止 寄生 蜂 Leptopilina heterotoma 和 Leptopilina boulardi 的 发 
育 ,并 使 受到 寄生 蜂 攻击 的 黑 腹 果 蝇 幼虫 到 成 虫 的 存活 率 咯 有 
增加 。 


Prevent the development of the parasitic wasp Leptopilina heterotoma 

















and Leptopilina boulardi, and increase the survival rate of Drosophia 


melanogaster attacked by parasitoids from larvae to adults. 


提高 对 白 伪 


Improve the resistance to Beauveria bassiana. 








# Blauveria bassiana 的 抗 性 。 








Xie et al., 2014 


Panteleev et al., 2007 





TIUS A SR 


Diaphorina citri 


Candidatus Profftella 





可 以 合成 结构 与 隐 权 虫 毒素 高 度 一 致 的 毒素 diaphorin , f P f 
主 免 受 捕 食 。 


Synthesize diaborin, which is highly consistent with the structure of 





staphylinin, and protect the host from predation. 


Nakabachi et al., 2013 





沙漠 蝗 


Schistocerca gregaria 


Pantoea agglomerans 





肠 道 微生物 


Gut microbiota 








可 产生 保护 性 奎 宁 抑 制 绿 僵 菌 Metarhizium anisopliae 孢子 的 萌 
发 。 


Produce protective quinine and inhibit spore germination of 

















Metarhizium anisopliae. 


Js 38 it ^E. Oy E BE ek qs RT DAE BI 8 E IC tl d Js 





j Serratia 














marcescens 的 感染 。 
High abundance of gut microbiota helps host resist the infection of 


the pathogen Serratia marcescens. 


Dillon and Charnley, 
1995 


Dillon et al., 2005 





















































Zü He Ph hE : ] . 可 以 抑制 白 僵 菌 Beauveria bassiana Vj ZZ WB FAA Ko 
Citrobacter freundi Zhou et al., 2019 
Delia antiqua Inhibit the growth of Beauveria bassiana hyphae and spores. 
可 以 提高 宰 飞 乱 对 黄 绿绿 僵 菌 Metarhizium flavoviride 的 抗 性 。 
Arsenophonus Improve the resistance of Nilaparvata lugens to Metarhizium 朱 欢 欢 等 , 2017 


d Kail 


Nilapavata lugens 


N 78 Arsenophonus 菌株 


N-type Arsenophonus strain 





Yarrowia lipolytica 


flavoviride. 


提高 褐飞虱 对 吡虫啉 的 抗 性 。 


Improve the resistance of Nilaparvata lugens to imidacloprid. 


与 褐飞虱 对 吡虫啉 的 抗 性 有 关 。 


Related to the resistance of Nilaparvata lugens to imidacloprid. 








Pang et al., 2018 


李娜 等 , 2010, 2011 











提高 对 杀 虫 剂 吡 丙 醚 的 抗 性 。 











Kontsedalov et al., 











烟 粉 乱 Improve the resistance to insecticide pyriproxyfen. 2008 
Bemisia tabaci Rickettsia 提高 宿主 对 40°C 高 温 的 耐 受 性 。 
z Brumin et al., 2011 
Improve the tolerance of the host to high temperature of 40°C. 
mom 可 降解 化 学 杀 虫 剂 杀 蜡 松 ”, 提高 宿主 抗 药性 。 
UK Burkholderia Degrade fenitrothion and confer a resistance of the host insects Kikuchi et al., 2012 


Riptortus pedestris 


against fenitrothion. 





桔 小 实 晶 


Bactrocera dorsalis 


Citrobacter sp. 


























在 敌 百 虫 的 降解 中 具有 重要 作用 。 


Play a key role in the degradation of trichlorphon. 














Cheng et al., 2017 





INIR 
Plutella xylostella 


Enterococcus sp. 











通过 调控 小 菜 蛾 的 免疫 系统 而 产生 了 对 毒 死 昕 的 抗 性 。 


Improve the resistance of Plutella xylostella to chlorpyrifos by 





regulating its immune system. 


Xia et al., 2018 








IK Kg 
Laodelphax striatellus 


Wolbachia , Serratia 











类 酵母 共生 菌 


Yeast-like endosymbiotes 

















ini 











提高 灰 飞 乱 对 扑 乔 灵 的 耐 药性 。 


Improve the resistance of Laodelphax striatellus to chlorpyrifos. 


可 提高 对 杀 虫 剂 吡 虫 啉 . 毒 死 昕 和 锐 劲 特 的 耐 药 性 。 


Improve the resistance to imidacloprid, chlorpyrifos and regent. 





Li et al., 2018 


张 晓 婕 等 , 2008 





ZARIE 


























Ti roa XT Sg AS A B HE Pal K BIDEE s 


























Wolbichia Lei et al., 2020 
Chilo suppressalis Improve the resistance to fipronil and avermectin. 
38 1x URS EA ARAU CIE CAES , he t i EOM IG IG 
à vada Klebsiella michiganensis 的 耐 受 性 。 Raza et al., 2020 
Bactrocera dorsalis BD177 Promote host resistance to low-temperature stress by stimulating its 


arginine and proline metabolism. 
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母 共 生 菌 并 对 其 进行 抗 吡 虫 啉 解 脂 酶 活性 实验 ,发 
现 褐 飞 乔 体内 解 脂 假 丝 酵母 Yarrowia lipolytica 的 共 
生 与 吡虫啉 的 抗 药性 有 关 , 抗 性 戎 株 的 羧 酸 酯 酶 .多 
功能 氧化 酶 活性 的 增强 可 能 是 褐 飞 乔 对 吡虫啉 产生 
抗 药性 的 代谢 基础 (李娜 等 , 2010, 2011)。 以 多 种 
杀 虫 剂 为 唯一 碳 源 的 菌株 的 生长 分 析 发 现 ,从 田间 
筛选 获得 的 草地 贪 夜 蛾 肠 道 中 分 离 的 微生物 表现 出 
对 多 种 杀 虫 剂 很 强 的 代谢 潜力 ( Gomes et al., 
2020 ) 。 这 些 肠 道 菌 与 害虫 抗 药 性 产生 的 分 子 机 制 
尚 需 进一步 的 研究 。 

昆虫 共生 微生物 在 提高 宿主 对 逆境 胁迫 的 适应 
性 方面 的 研究 主要 集中 在 高 温 胁迫 。 在 高 温 时 期 ， 
蚜虫 内 原生 共生 菌 Buchnera 的 感染 率 会 下 降 , 此 时 
次 生 内 共生 戎 包括 Rickettsia 能 改善 热 胁 迫 下 蚜虫 
的 适应 能 力 (Montllor et al., 2002) 。 在 高 温 胁 迫 条 
件 下 ,由 于 许多 蛋白 的 构象 容易 出 现 错误 并 导致 功 
能 丧失 , 热 休克 和 蛋白 对 蛋白 质 的 正确 折 芭 以 及 错误 
折 释 和 蛋白质 回 收 具 有 重要 意义 。 而 高 温 胁迫 下 共生 
细菌 中 约 占 1096 的 分 子 伴侣 热 休 克 和 蛋白 Gro. EL 表 
现 为 持续 表达 。 热 休克 蛋白 的 高 表达 使 得 宿主 昆虫 
中 的 蛋白 错误 折 释 的 发 生 概率 显著 降低 ,从 而 降低 
了 在 胁迫 情况 下 基因 有 害 突变 的 发 生 所 带 来 的 负面 
影 向 , 增强 了 蚜虫 对 高 温 的 耐 受 力 (Fares et al., 
2004, 2005) 。 烟 粉 乔 在 受到 高 温 胁迫 时 ,在 包含 
Rickettsia 的 群体 中 ,细胞 骨架 基因 等 与 应 激 反应 相 
关 的 基因 被 诱导 ,从 而 显著 提高 了 宿主 对 40°C 高 温 
的 耐 受 性 (Brumin et al., 2011) 。 共 生 微生物 在 宿 
主 抵御 低温 胁迫 方面 报道 较 少 ,最 近 在 桔 小 实 晶 中 
发 现 肠 道 微生物 米 氏 克 雷 伯 菌 大. michiganensis 
BD17 可 通过 调控 宿主 腿 氨 酸 和 精 氨 酸 的 代谢 途径 
来 提高 宿主 在 低温 胁迫 下 的 存活 力 ( Raza et al., 
2020 ) 。 
2.2.3 通过 调控 植物 防御 反应 间接 地 保护 宿主 : 植 
物 为 了 防御 昆虫 的 取 食 和 产 卵 进化 出 了 多 种 防御 机 
制 ,包括 植物 激素 信号 末 莉 酸 (jasmonic acid, JA) II 
IKAR (salicylic acid, SA) 通路 在 应 对 害虫 取 食 时 
的 感知 、 响 应 和 调节 免疫 防御 反应 的 能 力 ( Erb et 
al., 2012) 。 昆 虫 在 取 食 植物 的 过 程 中 面临 着 如 何 
突破 植物 多 种 防御 体系 ,以 达到 顺利 取 食 的 目的 。 
在 此 过 程 中 ,昆虫 体内 共生 微生物 就 像 幕后 操作 者 
一 样 扮演 着 举足轻重 的 作用 ,不 仅 可 帮助 宿主 消化 
木质 素 .纤维 素 等 难以 消化 吸收 的 植物 材料 ,也 可 通 


















































































































































and Tumlinson, 2014; Zhu et al., 2014; Douglas, 
2015). 。 例 如 N- 酰 基 氟 基 酸 是 昆虫 口腔 分 泌 物 ( 返 
流 剂 ) 的 主要 和 广泛 的 成 分 ,在 昆虫 消化 过 程 中 作 
为 生物 表面 活性 剂 发 挥 作用 。 在 取 食 过 程 中 可 作为 
激发 子 诱导 植物 防御 。Spiteller 等 (2000 ) 从 甜菜 夜 
IR S. exigua t ^F. Mamestra brassicae 和 黄 地 老 
Và Agrotis segetum 的 肠 道中 分 离 到 可 合成 N- 酰 基 氮 
基 酸 的 共生 菌 。 潜 叶 昆 虫 可 以 在 黄色 衰老 的 叶子 上 
由 细胞 分 裂 素 诱导 形成 绿 岛 ,使 昆虫 能 够 在 环境 恶 
化 的 条 件 下 创造 一 个 营养 增强 的 微 环境 并 生活 
(Giron et al.，2007)。 在 斑 幕 潜 叶 蛾 Phyllonorycter 
blancardella PI Wolbachia 可 调控 细胞 分 裂 素 的 
水 平 ,以 保证 宿主 的 生长 发 育 、 提 高 宿主 适应 性 。 消 
除 共生 菌 则 会 导致 叶片 无 绿 岛 形成 ,昆虫 死亡 率 上 
J| (Kaiser et al., 2010; Body et al., 2013) 。 至 于 细 
胞 分 裂 素 的 来 源 ,推测 是 共生 细菌 直接 合成 或 诱导 
昆虫 或 植物 合成 。 另 外 也 有 大 量 证 明 宿 主 共生 微 生 
物 在 调控 植物 防御 反应 的 报道 ( 表 3)。 可 以 看 出 同 
一 宿主 的 共生 细菌 在 不 同 的 寄主 植物 中 会 触发 不 同 
的 防御 反应 ,同一 答 主 的 不 同 共生 菌 会 诱导 寄主 不 
同 的 免疫 反应 。 
2.3 共生 微生物 对 宿主 行为 和 生殖 的 调控 

共生 菌 在 昆虫 体内 其 至 可 以 合成 气味 分 子 或 影 
响 宿 主 产生 的 气味 分 子 , 这 些 气 味 分 子 会 被 宿主 用 
来 合成 信息 素 或 种 间 激 素 从 而 影响 昆虫 的 交流 和 行 
为 。 粕 虫 群体 可 能 被 一 组 聚集 信息 素 触发 和 维持 ， 
引起 原本 单独 行动 的 蝗虫 聚集 形成 一 个 迁徙 群 。 沙 
漠 蝗 肠 道 共生 菌 成 团 泛 苗 Pantoea agglomerans 能 够 
利用 沙漠 蝗 消化 废弃 产物 中 的 木质 素 衍生 物 合成 聚 
集 信息 素 的 前 体 愈 创 木 酚 , 促 进 蝗虫 集群 行动 
(Dillon et al., 2000) , 5j ZH bc , 82 R rc fe F na ur 
以 抑制 产生 聚集 信息 素 的 后 肠 细菌 的 生长 ,从 而 阻 
止 飞 蝗 的 群集 行为 (Shi et al., 2014) 。 协 调 的 运动 
行为 对 动物 的 生存 和 繁殖 至 关 重 要 ,用 抗生素 处 理 
去 除 果 蝇 体内 的 短 乳 杆菌 Lactobacillus brevis 后 会 导 
致 果 蝇 过 度 活 跃 的 运动 行为 。 给 无 菌 果 晶 单 一 植 和 人 
该 菌 后 则 运动 能 力 恢复 正常 。 原 因 是 短 乳 杆菌 通过 
表达 木 糖 异 构 酶 来 调节 果 蝇 的 糖 代 谢 降 低 海藻 糖水 
平 , 从 而 降低 神经 递 质 章鱼 胺 的 活性 ,进而 降低 果 蝇 
运动 能 力 (Schretter et al., 2018) 。 在 调节 昆虫 交配 
选择 中 果 蝇 体内 的 植物 乳 杆 菌 可 能 是 诱导 交配 偏好 
的 关键 共生 菌 。 用 糖蜜 和 淀粉 分 别 饲养 果 蝇 , 结 

















































































































过 唾液 腺 、 蜜 露 等 分 废物 间接 地 调控 寄主 植物 免疫 
防御 反应 ,从 而 达到 顺利 取 食 的 目的 (Schwartzberg 


























果 蝇 优先 与 相同 饮食 饲养 的 同类 交配 。 淀 粉 的 饲养 
会 增加 植物 乳 杆 菌 属 细菌 的 丰 度 ， 给 无 菌 果 晶 单一 
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生物 








Symbiotic microorganisms 


昆虫 共生 微生物 通过 调控 植物 防御 反应 间接 保护 宿主 


Table3 Indirect protection of host by symbiotic microorganisms in insects through regulating plant defense response 


寄主 


Host plants 





作用 途径 


Action pathways 





参考 文献 


References 





FER AR HEMT FA 


Diabrotica virgifera 





Wolbachia 


米 


Zea mays 


PH 





诱导 多 种 防御 相关 基因 和 JA. 调控 基因 的 表达 。 


Induce the expression of several defense related 








genes and JA-regulated genes. 


Barr et al., 2010 





TEUER 3E 


Bemisia tabaci 


Hamiltonella defensa 


EE 


Solanum lycopersicum 


抑制 JA 防御 途径 的 基因 表达 和 多 酚 氧 化 酶 活 
性 ;诱导 SA 通路 相关 基因 表达 。 

Inhibit the expression of JA defense pathway genes 
and polyphenol oxidase activity, and induce the 


expression of SA pathway genes. 


Su et al., 2015 





美洲 棉铃 虫 


Helicoverpa zea 


Enterobacter ludwigii 


ili 


S. lycopersicum 








通过 JA 途径 诱导 多 酚 氧 化 酶 基因 表达 ,抑制 SA 
途径 病程 相关 蛋白 基因 的 表达 。 

Induce the expression of PPO gene by JA pathway, 
and inhibit the expression of PR protein gene related 


with SA pathway. 


Wang et al., 
2017 





Arai ARH 


Bactericerca cockerelli 


Candidatus 


Liberibacter 


EE 


S. lycopersicum 





抑制 JA 和 SA 调控 的 蛋白 酶 抑制 剂 2、 茶 丙 氨 酸 
解 氨 酶 5 病程 相关 和 蛋白 1 的 表达 。 


Inhibit the expression of protease inhibitor 2, 








phenylalanine ammonia lyase 5 and PR protein 1 


regulated by JA and SA. 


Casteel et al., 


2012 





科罗拉多 马铃薯 
甲虫 


Leptinotarsa 





decemlineata 


Stenotrophomonas sp. 


Pseudomonas sp. 


Enterobacter sp. 





肠 道 微 生物 


Gut microbiota 


Enterobacter BC-8 


EE 


S. lycopersicum 


马 铃 区 


S. tuberosum 


马 铃 区 


S. tuberosum 


诱导 SA 调控 的 病程 相关 蛋白 1 的 表达 、 抑 制 JA 
调控 的 多 酚 氧 化 酶 和 半 胱 氨 酸 蛋白 酶 抑制 剂 基 
对 的 表达 。 


Induce the expression of PR protein 1 regulated by 

















SA and inhibit the expression of polyphenol oxidase 
and cysteine protease inhibitor genes regulated by 


JA. 


Ts 





肠 道 微生物 的 丰 度 和 多 检 


The abundance and diversity of gut microbiota are 


性 与 宿主 多 酚 氧 化 酶 








related to the activity of polyphenol oxidase in the 


host. 

抑制 JA 途径 相关 基因 表达 ,激活 SA 途径 基因 表 
达 。 抑 制 过 氧化 所 和 酚 类 化 合 物 等 防御 物质 的 
积累 和 活性 。 


Inhibit the JA pathway related gene expression and 








activate the SA pathway gene expression. Inhibit the 
accumulation and activity of defense substances such 


as hydrogen peroxide and phenolic compounds. 


Chung et al., 
2013 


Wang et al., 
2020 


Sorokan et al., 


2020 








th ee A d 


Leptinotarsa juncta 


yu 


Pantoea sp. 


Pantoea sp. 
Acinetobacter 
Enterobacter 


Serratia 


3l Jg 3E 


S. carolinense 


EE 


S. lycopersicum 











抑制 JA 应 答 基 因 表 达 、 
SA 应 答 基 大 | 表达 。 
Inhibit the JA-responsive 





酚 氧 化 酶 活性 并 激活 

















gene expression and 
polyphenol oxidase activity, and activate the SA- 


responsive gene expression. 


Wang et al., 
2016 
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续 表 3 Table 3 continued 





宿主 共生 微生物 FE 
Host plants 














Hosts Symbiotic microorganisms 





作用 途径 参考 文献 
Action pathways References 





Pantoea ananatis 


Enterobacteriaceae-1 


ili 


S. lycopersicum 





通过 调控 JA. 介 导 的 防御 反应 抑制 多 酚 氧 化 酶 和 
胰 和 蛋白酶 抑制 剂 的 活性 ,激发 过 氧化 物 酶 活性 。 


Inhibit the activities of polyphenol oxidase and 





trypsin inhibitor by regulating the JA-mediated 


defense response, and stimulate peroxidase activity. 











草地 贪 夜 蛾 ee ig Acevedo et al., 
pp ed 抑制 过 氧化 物 酶 活性 ,激发 胰 和 蛋白 酶 活性 。 ans 
Spodoptera frugiperda 
ee "E 0 Inhibit peroxidase activity and stimulate trypsin 

Klebsiella sp. A 

activity. 

Pantoea ananatis 

AMA 玉米 诱导 蛋白 酶 抑制 剂 基因 的 表达 。 

Klebsiella sp Z. mays Induce the protease inhibitor gene expression. 

P 能 够 诱导 水 称 合 成 稻 壳 酮 . 抗 毒素 等 防御 物质 。 

Mj Kal Acinetobacter soli 水 稻 à j H T d War et al., 


Nilapavata lugens Serratia marcescens Oryza sativa 





植 人 该 菌 后 交配 偏好 恢复 。 植 物 乳 杆 菌 具体 如 何 影 
响 与 交配 行为 有 关 的 表皮 碳 氢 化 合 物 类 激素 发 生 改 
变 的 机 制 目 前 还 不 清楚 (Sharon et al., 2010) 。 在 桔 
小 实则 Bactrocera dorsalis 4H JI, SE bẹ Bactrocera 
cucurbitae FA Ji iir 43 FE ^E Bip ES] eed ae PX HH EC IE He 
经 抗生素 处 理 消 除 细菌 的 雌 晶 对 雄性 具有 更 高 的 吸 
引 能 力 , E BRE TREES Klebsiella oxytoca 和 弗 
氏 柠 檬 酸 杆 菌 Citrobacter freundii 能 够 合成 大 量 3- 甲 
基 -1- 丁 醇 2- 茶 乙醇 和 异 氰 酸 丁 酶 等 ,这 些 物质 具有 
吸引 上 肉 虫 的 作用 ( Damodaram et al., 2016; Hadapad 
et al., 2016) 。 在 蚜虫 中 ,感染 H. defensa. 的 蚜虫 比 
未 感染 的 表现 出 较 低 的 攻击 性 和 逃逸 反应 (Dion et 
al., 2011) 。 当 蚜虫 被 一 种 昆虫 病原 真菌 感染 时 ,会 
在 真菌 产生 孢子 之 前 从 寄主 植物 上 落下 ,研究 发 现 
携带 Spiroplasma 的 蚜虫 比 未 携带 的 蚜虫 从 寄主 植 
物 上 落下 的 数量 更 多 ,从 而 降低 病原 菌 对 附近 蚜虫 
的 感染 风险 (Eukasik et al., 2013b) 。 共 生 微 生物 对 
宿主 生殖 行为 的 调控 研究 较 多 ,它们 往往 能 够 经 卵 
实现 垂直 传递 ,可 通过 诱导 细胞 质 不 相 容 、 孤 雌 生 殖 
或 雄性 死亡 等 机 制 来 提高 其 在 雌 虫 中 的 感染 比例， 
如 Wolbachia, Cardinium , Arsenophonus , Spiroplasma 
和 Rickettia 等 (Werren et al., 2008; Engelstadter and 
Hurst, 2009), HE KAUP Wolbachia Ej Cardinium 
相互 作用 诱导 胞 质 不 相 容 ( Zhang et al., 2012) ,但 
E KAUF Wolbachia 并 没有 诱导 胞 质 不 相 容 的 作 
H (Zhang et al., 2010) 。 而 在 果 晶 中 Wolbachia 可 
能 通过 调节 宿主 噢 觉 相关 基因 的 表达 ,从 而 显著 提 



















































































Induce the synthesis of momilactones, antitoxin and 
2019a, 2019b 


other defense substances. 














果 蝇 的 嗅觉 反应 能 力 (彭宇 和 王 玉 风 , 2009) fu] 
具有 生殖 调控 功能 的 Rickettsia ,不 仅 可 以 使 感染 
的 烟 粉 虱 产 生肉 性 的 比例 更 高 ,同时 会 使 宿主 产生 
更 多 的 后 代 , 成 年 后 存活 率 更 高 ,发 育 更 快 (Himler 
et al., 2011) , 

关于 共生 病毒 对 农业 害虫 生长 发 育 的 影响 , 研 
究 比 较 少 。Ryabov 等 (2009 ) 在 车 前 圆 尾 蚜 Dysaphis 
plantaginea 中 的 研究 发 现 , 当 虫口 密度 大 ,食物 短缺 
时 ,其 体内 共生 有 浓 核 病毒 Dysaphis plantaginea 
densovirus ( DpIDNV ) 的 蚜虫 虽然 繁殖 率 下 降 , 但 可 
产生 部 分 有 怒 蚜 ,保证 了 蚜 群 体 的 生存 和 扩散 ;而 没 
有 共生 病毒 的 蚜虫 群体 则 不 能 形成 有 翅 蚜 ,难以 迁 
Ko Xu 55 (2014) 发 现 ,携带 有 棉铃 虫 浓 核 病毒 
( Helicoverpa armigera densovirus-1 , HaDNV-1) 的 棉 
铃 虫 个 体 发 育 更 快 ,繁殖 力 强 , 同时 还 表现 出 对 Bt 
毒素 的 抗 性 。 
2.4 共生 微生物 对 宿主 的 负面 作用 

并 不 是 所 有 的 共生 微生物 都 对 宿主 生存 产生 积 
极 的 保护 效应 ,大 部 分 的 昆虫 共生 病毒 表现 为 致 病 、 
致死 等 不 利于 宿主 的 表现 行为 。 有 些 共生 菌 如 果 晶 
体 中 的 Spiroplasma poulsonii 反而 会 提高 果 晶 对 某 些 
病原 细菌 的 敏感 性 (Herren and Lemaitre，2011 ) 。 
在 非洲 粘 虫 Spodoptera exempta 中 发 现 , Wolbachia 能 
提高 宿主 对 核 型 多 角 体 病毒 的 敏感 性 (Graham et 
al., 2012) 。 共 生 微生物 对 宿主 的 作用 受制 于 环境 
条 件 ,共生 微生物 的 存在 对 富 含 蛋白 质 饮食 的 斑 翅 
Rhip Drosophila suzukii 有 害 ,而 对 缺乏 蛋白 质 饮食 的 
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FMEA FI (Bing et al., 2018)。 感 染 H. defensa 的 黑 
豆 蚜 Aphis fabae 对 寄生 蜂 有 很 强 的 保护 作用 ,但 如 
果 没 有 这 些 天 敌 时 ,有 defensa 的 感染 会 导致 宿主 
寿命 缩短 ,繁殖 率 下 降 ( Vorburger et al., 2013), 在 
TUR) 38V 柑橘 木 蛋 、 小 菜 蛾 和 骂 豆 蚜 等 害虫 中 都 发 现 
被 共生 菌 如 Rickettsia, Arsenophonus , Wolbachia 和 
Serratia 的 感染 反而 会 增加 宿主 对 杀 虫 剂 的 敏感 性 
( Kontsedalov et al., 2008; Ghanim and Kontsedalov ， 
2009 ; Tiwari et al., 2011; Skaljac et al., 2018; Xia et 
al., 2018), Zi d CMA LSEZSUR T EVE CUT 
Cardinium 会 降低 其 繁殖 力 和 孵化 率 (Li et al., 
2020 ) 。 




















3 共生 体 的 动态 平衡 


昆虫 体内 的 不 同 共 生 微生物 并 不 是 孤立 存在 和 
发 生 作 用 的 ,而 是 相互 间 不 同 程度 地 存在 协作 依存 、 
取代 或 抑制 现象 ( 黄 旭 等 , 2015 ) 。 不 同 成 员 之 间 的 
相互 作用 可 以 是 通过 对 资源 和 空间 的 竞争 直接 发 
生 , 也 可 以 是 通过 诱导 宿主 免疫 反应 间接 发 生 。 原 
生 共生 菌 与 次 生 共生 阔 之 间 在 生物 合成 和 代谢 上 往 
往 表 现 出 很 强 的 互补 性 ,共同 为 宿主 提供 必需 的 营 
养 物质 。 在 共存 的 细菌 中 ,许多 共有 的 基因 还 会 逐 
MBA ,导致 基因 组 出 现 精简 或 退化 ,最终 使 不 同 细 
菌 的 生物 合成 途径 处 于 极 少 重 本 的 状态 ,从 而 形成 
协作 或 依存 关系 (Baumann, 2005 ) 。 微 生物 组 成 和 
数量 的 微小 变化 对 宿主 表 型 都 有 重要 影响 ,而 宿主 
所 处 的 环境 变化 也 会 影响 到 共生 微生物 之 间 和 共生 
微生物 与 宿主 之 间 的 互 作 的 关系 。 一 些 病原 生物 在 
特定 条 件 下 也 可 能 与 宿主 和 平 共 处 ,其 至 带 来 某 些 
好 处 。 宿 主体 内 共生 微生物 的 动态 变化 主要 受 以 下 












































因素 影响 。 
3.1 宿主 与 生存 环境 对 共生 微生物 维持 收益 的 权 
衡 和 调控 


昆虫 的 地 理 分 布 . 取 食 寄主 .天敌 等 环境 条 件 对 
其 体内 共生 菌 的 种 类 、 分 布 .功能 等 具有 一 定 的 调节 
作用 。 许 多 内 共生 菌 在 特定 的 生态 条 件 下 对 宿主 带 
来 有 益 的 影响 ,但 也 会 产生 相关 的 成 本 。 为 了 最 大 
限度 地 提高 自身 的 适应 度 , 宿主 必须 维持 共生 体 的 
持久 性 ,同时 又 要 防止 共生 体 对 资源 的 浪费 ,这 就 需 
要 根据 特定 的 条 件 对 共生 菌 种 群 进行 严格 的 调控 。 
宿主 生理 及 其 肠 道 内 环境 ,如 pH 值 、 氧 水 平和 氧化 
还 原 条 件 也 可 能 是 导致 微生物 群落 的 变化 的 主要 驱 
动力 (Chen et al., 2020)。 如 黑豆 蚜 和 豌豆 蚜 , 随 着 




















成 虫 的 老化 , Buchnera 和 Arsenophonus 的 丰 度 降低 ， 
m H. defensa 的 密度 随 之 增加 (Simonet et al., 
2016)。 推 测 宿主 通过 权衡 肠 道 共生 物 的 增益 是 否 
能 弥补 其 对 宿主 所 带 来 的 负担 ,或 宿主 生理 环境 的 
变化 等 引起 共生 微生物 实时 调整 丰 度 以 便 最 大 限度 
地 满足 宿主 需求 。 蚜 虫 体内 的 共生 菌 H. defensa, 
S. symbiotica, R. insecticola, Rickettsia spp. , Spiroplasma 
spp. FU X 型 肠 杆 菌 (X-type Enterobacteriaceae ) 等 的 
存在 对 蚜虫 的 生存 和 繁殖 都 有 一 定 的 负面 影响 ,其 
在 宿主 体内 的 维持 取决 于 胁迫 条 件 的 存在 与 否 
( Oliver et al., 2008; Simon et al., 2011; Heyworth 
and Ferrari, 2015) 。 当 黑豆 蚜 不 受 寄生 蜂 威胁 时 ， 
维持 具有 和 较 强 防御 作用 的 H. defensa. tal PR EE BESS AY) 
菌株 成 本 要 低 ( Cayetano et al., 2015)。H. defensa 
可 通过 增强 对 寄生 蜂 的 抵抗 力 和 减少 成 本 更 高 的 防 
御 行 为 来 提高 蚜虫 适应 能 力 。 但 由 于 共生 菌 的 存在 
降低 了 蚜虫 的 自主 防御 行为 ,结果 会 导致 被 捕食 性 
KZ BSH Adalia bipunctata 攻击 风险 的 增加 
(Polin et al., 2014) 。 共 生 细 菌 既 有 可 能 通过 产生 
芳香 族 代谢 物 等 物质 刺激 共生 真菌 生长 和 繁殖 , 叉 
有 可 能 起 相反 的 作用 , 即 抑制 共生 真菌 的 生长 ,两 者 
互 作 的 结果 受到 具体 的 细菌 和 真菌 种 类 、 宿 主 生物 
学 特性 环境 条 件 和 植物 中 某 些 化 学 成 分 (如 蔬 烯 ) 
等 因素 的 影响 (Adams et al., 2009) , 

对 于 同一 种 害虫 ,也 因 发 育 时 期 以 及 互 作 的 作 
物 .外 界 环境 的 不 同 ,其 共生 微生物 种 类 和 功能 也 不 
Ej ( Sorokan et al., 2017; Ojha and Zhang, 2019; 
Tian et al., 2019) , WAWI rp HU ICA Sr ^E 2] 
能 的 及 defensa , TE 2 lf Sitobion avenae BEERE 
"Uy Macrosiphum euphorbiae 和 棉 蚜 中 并 没有 表现 出 抗 
寄生 功能 (Eukasik et al., 2013a; Clarke et al., 2017; 
Ayoubi et al., 2020) 。 这 种 不 同 有 可 能 是 由 于 同一 
菌 种 的 不 同 菌 株 造成 ,也 有 可 能 是 寄生 蜂 的 种 类 不 
同 引 起 。 被 公认 为 具有 生殖 调控 功能 的 Wolbichia , 
因 不 同 宿主 、 株 系 以 及 分 布 位 置 ,可 以 不 同 的 方式 保 
护 宿 主 免 受 寄生 ,捕食 以 及 其 他 病原 微生物 或 病毒 
的 侵害 (Barr et al., 2010; Li et al., 2018; Ju et al., 
2020; Lei et al., 2020), Æ X MAP Rt AW 
Wolbachia 存在 5 个 不 同 株 系 (Jamnongluk et al., 
2002), 。 最 近 Odden 等 (2020 ) 通过 广泛 调查 和 有 针 
对 性 地 收集 已 知 感染 Wolbachia 的 物种 ,也 发 现存 在 
新 的 Wolbachia 株 系 。 其 他 共生 戎 是 否 同样 存在 菌 
株 的 差异 ,同一 种 共生 菌 表现 出 不 一 的 功能 是 否 是 
由 于 菌株 的 不 同 引 起 , 则 有 待 进一步 研究 。 
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3.2 宿主 体内 共生 微生物 之 间 的 协同 互补 

昆虫 体内 的 共生 菌 及 其 功能 并 非 一 成 不 变 ,从 
新 共生 菌 入 侵 到 稳定 ,共生 菌 之 间 的 互 作 关 系 以 及 
对 答 主 的 影响 是 不 断 变化 的 。 蚜 虫 的 自然 种 群 中 几 
乎 每 个 个 体 都 携带 有 Buchnera ,次 生 共 生 菌 的 感染 
率 也 可 高 达 80% ,证 明 在 长 期 的 进化 中 宿主 体内 的 
共生 微生物 之 间 已 经 达成 了 某 种 平衡 ( Montllor et 
al., 2002) 。 当 给 仅 感染 有 原生 共生 盏 的 豌豆 蚜 注 
射 次 生 共 生 菌 后 ,与 原生 共生 菌 之 间 的 竞争 起 初 会 
导致 蚜虫 体重 下 降 , 子 代数 减少 。 但 通过 反复 不 断 
地 注射 或 者 多 代 之 后 ,这 种 负面 的 影响 会 逐渐 消失 。 























4 利用 共生 微生物 防 控 害虫 


近年 来 ,利用 共生 菌 控制 害虫 的 策略 受到 广泛 
关注 。 很 多 基于 共生 菌 的 害虫 控制 理论 被 提出 ,其 
中 部 分 已 成 功 付 诸 实践 ( 王 四 宝 和 曲 更 , 2017)。 例 
如 ,在 田间 条 件 下 将 果 蝇 共生 的 产 酸 克 雷 伯 苗 作为 
诱饵 与 杀 虫 剂 联 合 应 用 可 显 着 减少 果 量 的 侵 染 
(Sood et al., 2010) 。 在 褐飞虱 防 控 实 践 中 将 抗 生 
素 与 杀 虫 剂 配伍 喷 施 ,能 显著 减少 褐飞虱 体内 共生 
菌 的 数量 ,从 而 极 大 地 提高 了 杀 虫 剂 控 制 褐飞虱 效 















































此 时 如 果 消 除 原 生 共生 菌 ,次 生 共 生 菌 甚至 会 占据 
原生 共生 菌 的 含 菌 体 ,替代 原生 共生 菌 帮 助 蚜 虫 获 
得 必要 的 营养 ,提高 其 存活 率 和 繁殖 力 ( Koga et al., 
2003), Æ Bk 2 km np WA ra SE AE p Baumannia 
cicadellinicola 与 Sulcia muelleri 之 间 也 存在 明显 的 代 
谢 互补 ,其 中 前 者 提供 维生素 和 辅 因子 ,而 后 者 提供 
必需 氨基 酸 (Wu et al., 2006), Bi DIF PRN AY RAE 
EF H. defensa 可 以 提高 蚜虫 对 内 寄生 蜂 的 抗 性 ， 
这 种 抗 性 基因 (编码 毒 蛋 白 同 源 产物 ) 经 研究 发 现 
位 于 共生 菌 所 携带 的 溶 原 性 哈 菌 体 上 ,而 缺乏 哈 菌 
体 的 五 defensa 只 能 起 到 微弱 的 保护 作用 ,表明 虹 
虫 -细菌 - 鸣 菌 体 三 者 之 间 复 杂 的 互 作 关系 保障 了 是 
虫 免 受 寄生 危害 (Degnan and Moran, 2008; Oliver et 
al., 2009) 。 植 食性 昆虫 都 能 作为 植物 病毒 的 媒介 ， 
植物 病毒 与 介 体 昆 虫 之 间 的 关系 非常 复杂 ,可 通过 
直接 或 间接 的 作用 促进 介 体 昆虫 的 生长 .存活 和 生 
殖 能 力 ( 何 晓 婵 等 , 2014)。 在 介 体 昆虫 细胞 内 , 共 
生 菌 和 病毒 友好 相处 共享 地 盘 , 其 至 可 充当 病毒 传 
播 的 帮 有 以 | ,参与 植物 病毒 的 传播 ( Bouvaine et al., 
2011), 

除了 在 功能 上 表现 互补 外 ,有 些 共生 微生物 在 
位 置 上 也 表现 出 和 平 共处 。 不 同 共 生 微生物 种 类 共 
同 存在 于 宿主 的 同一 组 织 或 细胞 (如 含 菌 细胞 ) 中 ， 
有 的 甚至 “寄生 ”在 另外 一 种 细菌 中 ,一 起 垂直 传 
播 。 如 在 烟 粉 融 、 温 室 粉 避 和 豌豆 蚜 中 ,次 生 细 贡 
Hamiltonella 分 别 和 Wolbachia，Arsenophonus sp. 和 
Rickettsiella 一 起 存在 于 含 菌 细胞 中 (Skaljac et al., 
2010; Tsuchida et al., 2014) 。 柑 橘 粉 内 Planococcus 
citri P ‚y 变形 菌 Moranella endobia 位 于 一 种 B 变形 
fal Tremblaya princeps 之 内 (von Dohlen et al., 2001) 。 
在 大 青 叶 蝉 Cicadella viridis "P , Sodalis-like 菌 位 于 
男 外 一 种 共生 细菌 Sulcia muelleri zz Vj ( Michalik et 
al., 2014) , 


































































































R (Shentu et al., 2016) 。 

通过 大 量 饲养 和 释放 雄性 不 育 昆虫 降低 害虫 种 
群 的 数量 的 昆虫 不 育 技 术 也 是 近年 来 使 用 最 为 有 效 
和 对 环境 友好 的 害虫 综合 防治 技术 之 一 。 其 中 通过 
辐射 导致 的 不 育 雄 虫 的 低 成 本 、 高 效率 的 大 规模 饲 
养 技 术 就 有 可 能 依赖 于 对 其 共生 微生物 的 认识 。 通 
过 在 饲料 里 添加 昆虫 肠 道 益生 于 ,如 交 雷 伯 氏 菌 KG 

pneumonia 、 肠 杆菌 Enterobacter spp. 和 弗 氏 柠檬 酸 杆 
A C. freundii 可 以 改善 地 中 海 实 量 的 生活 力 、 发 育 
速度 甚至 交配 竟 争 力 等 (Ben Ami et al., 2010; 
Gavriel et al., 2011; Hamden et al., 2013; Sacchetti 
et al., 2014)。 其 中 肠 杆 菌 Enterobacter sp. AA26 已 
被 证 明 是 一 种 有 效 的 啤酒 酵母 的 替代 品 , 在 幼虫 饲 
料 中 加 入 灭 活 的 细菌 细胞 ,不仅 满足 了 实 蝇 幼 虫 日 
粮 所 需 的 营养 需求 ,还 保持 甚至 提高 了 不 育 蝇 的 重 
要 生物 学 “品质 "性状 (Augustinos et al., 2015; 
Kyritsis et al., 2019) 。 在 饲料 中 添加 产 酸 克 雷 但 氏 
菌 和 弗 氏 柠檬 酸 杆 菌 同 样 也 可 以 提高 桔 小 实 晶 和 斑 
翅 果 晶体 内 蛋白质 水 平 , 增 加 糖 类 和 和 氨基酸 代谢 水 
平 , 促 进 其 发 育 (Cai et al., 2018; 高 欢 欢 等 , 2020) 。 

























































































5 小结 与 展望 


将 昆虫 及 其 体内 共生 微生物 作为 进化 选择 的 一 
个 整体 对 待 的 共生 体 概念 的 提出 ,使 得 对 昆虫 行为 、 
生长 发 育 环境 适 应 能 力 等 方面 的 认识 不 再 局 限于 
仅 以 昆虫 作为 研究 对 象 , 而 是 将 共生 微生物 之 间 以 
及 共生 微生物 与 宿主 之 间 多 层次 、 多 维度 互 作 的 微 
生态 系统 给 以 充分 的 考虑 ,这 样 的 研究 可 以 系统 AE 
面 、 科 学 地 揭示 昆虫 行为 (Feldhaar，2011; 
Wernegreen, 2012) 。 共 生 微 生物 与 宿主 的 共存 是 
共生 体 成 功 进化 的 重要 因素 ,宿主 的 表 型 是 由 宿主 
与 其 体内 共生 微生物 共同 决定 的 (Rosenberg et al., 
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2010)。 在 共生 关系 建立 维持 和 多 样 化 的 过 程 中 
共生 伙伴 双方 都 经 历 了 遗传 .生化 和 生理 的 变化 ,这 
种 变化 无 疑 对 它们 的 生命 周期 和 生物 学 有 着 深远 的 
影响 (Gupta and Nair, 2020)。 由 于 微生物 群落 与 宿 
主 相 比 传代 时 间 短 、 基 因 更 加 灵活 多 变 ,能 够 对 剧烈 
的 环境 变化 作出 迅速 的 反应 ,从 而 保障 了 共生 体 的 











5.2 大 尺度 上 多 角 关 系 揭示 不 够 深刻 ,研究 方法 
“FRF” ANUS IR EE 

昆虫 与 其 体内 的 共生 菌 显然 是 一 个 密 不 可 分 的 
生物 群落 ,它们 之 间 相 互 作用 ,共同 应 对 各 种 环境 的 
影响 。 在 多 角 关 系 的 研究 中 目前 主要 集中 在 共生 微 
生物 与 宿主 之 间 , 沿 缺乏 深入 的 宿主 内 部 微生物 之 




















生存 。 在 不 断 变化 的 环境 条 件 下 ,共生 微生物 群落 
无 疑 是 宿主 获得 新 性 状 的 最 重要 的 进化 储备 。 共 生 








间 的 互 作 和 动态 平衡 ,宿主 微生物 与 寄主 植物 之 间 、 
答 主 微生物 与 入侵 微生物 、 其 至 宿主 微生物 与 寄主 














体 可 塑性 越 高 ,进化 的 空间 越 大 ,适应 性 也 越 强 ,不 
容易 灭绝 。 因 此 ,在 今后 研究 害虫 时 ,应 拓展 对 共生 
微生物 的 功能 及 其 机 制 的 研究 ,加 深 对 宿主 害虫 的 
生态 适应 性 、 致 害 性 以 及 抗 药 性 变异 等 方面 科学 认 
识 。 此 外 ,在 当今 害虫 的 可 持续 治理 要 求 下 ,生态 平 
衡 和 生物 多 样 性 的 维持 需要 考虑 到 微生物 的 因素 。 
比如 在 转基因 作物 环境 安全 评价 体系 中 ,通常 将 非 
TU EG Hh B FETTE Me RA DH ^ Bg i SOUL 


























植物 微生物 之 间 的 互 作 研 究 (Sorokan et al., 2017) 。 
最 近 已 有 研究 者 通过 比较 烟 粉 乔 及 其 寄生 蜂 之 间 共 
生 菌 多 样 性 时 发 现 ,害虫 与 其 天 敌 如 寄生 蜂 之 间 就 
存在 共生 彬 互相 的 传播 和 影响 (Karut et al., 2020) 。 
在 害虫 取 食 植物 的 过 程 中 ,共生 菌 积极 参与 了 致 害 
过 程 ,同时 也 需要 注意 的 是 植物 本 身 和 害虫 的 天 敌 
也 有 与 其 新 陈 代谢 密切 相关 的 微生物 群 ,它们 也 参 
与 到 与 害虫 的 防御 斗争 中 。 双 边 相 互 作用 的 研究 掩 









































性 状 作为 评价 指标 。 但 这 些 表 观 性 状 在 灵敏 度 方面 
存在 欠缺 ,不 能 很 好 地 反映 外 源 和 蛋白 潜在 的 生物 学 
影响 。Zhang SE (2019b ) 首次 将 龟 纹 标 虫 Propylea 
japonica 的 共生 菌 引入 转基因 环境 安全 评价 体系 中 ， 
筛选 出 用 于 环境 安全 评价 的 共生 菌 指示 种 ,建立 了 
相应 的 技术 体系 ,开辟 了 环境 安全 评价 新 方法 。 
5.1 共生 体形 成 和 维持 的 分 子 机 制 

尽管 共生 微生物 在 塑造 宿主 生物 方面 起 着 至 关 
重要 的 作用 ,但 对 共生 组 合 的 形成 维持 和 共 进 化 的 
理解 是 有 限 的 ,而 且 很 大 程度 上 是 由 于 对 共生 微 生 
物 的 了 解 以 及 种 群 水 平 上 细菌 共生 体 与 生态 特性 相 
关 性 研究 相对 较 少 (Stubbendieck et al., 2019)。 比 
如 ,次 生 共 生 菌 在 保护 宿主 抵御 寄生 等 方面 具有 积 
T WE FH ,但 携带 次 生 共 生 苦 情况 下 宿主 的 适应 度 
反而 会 降低 (Russell and Moran, 2006)。 窒 主 与 共 
生体 之 间 通 过 直接 的 相互 作用 和 交换 复杂 的 化 学 信 
号 来 建立 和 维持 它们 的 共生 关系 。 那 么 这 些 复杂 的 
化 学 信号 是 什么 以 及 微生物 与 宿主 组 成 的 共生 体 在 
不 同 环境 条 件 下 的 可 塑性 是 如 何 建 立 和 维持 的 ? 蚜 
虫 体内 防御 性 共生 菌 H. defensa 既 可 以 通过 对 寄生 
蜂 的 抗 寄生 保护 宿主 ,又 可 能 因为 更 高 的 捕食 敏感 
性 受到 捕食 威胁 。 这 种 次 生 共 生 菌 在 宿主 种 群 中 能 
够 得 以 维持 可 能 取决 于 : (1) 提 供给 宿主 的 利益 和 
共生 的 相关 成 本 之 间 的 平衡 ;(2) 蚜虫 种 群 内 共生 
菌 的 传播 速率 ; (3 ) 生 态 环境 , 比如 捕食 和 寄生 压力 
之 间 的 相互 作用 (Polin et al., 2014) 。 这 些 解释 需 
要 更 进一步 通过 对 更 多 的 害虫 微生物 共生 体 进行 研 
究 , 从 理论 上 明确 共生 关系 建立 和 维持 的 分 子 机 制 。 


































































































盖 了 复杂 生态 环境 中 生物 间 不 断 相互 作 用 的 集体 作 
用 ,这 种 作用 不 仅 影响 宿主 的 反应 ,而 且 也 影响 着 微 
生物 相互 之 间 的 反应 。 

共生 细菌 与 病原 物 之 间 的 关系 同样 受到 多 种 因 
子 的 影响 ,如 昆虫 的 种 类 和 遗传 背景 (基因 型 ) Eé 
虫 生育 期 共生 细菌 的 种 类 及 其 与 宿主 的 进化 关系 、 
体内 其 他 共生 细菌 的 存在 状况 和 环境 温度 等 ,但 是 
这 些 因子 具体 是 如 何 起 作用 的 ,都 有 待 进一步 研究 。 
由 此 不 难 想象 ,害虫 与 共生 微生物 之 间 的 复杂 性 和 
多 样 性 ,生长 在 不 同 生 态 区 域 的 不 同 害虫 其 共生 微 
生物 种 类 不 同 ,其 功能 也 不 尽 相 同 。 对 于 同一 害虫 
种 类 也 因 发 育 时 期 以 及 面 对 的 不 同 作物 、 不 同 外 界 
环境 其 共生 物种 类 功能 同样 也 会 不 同 。 

因此 ,要 建立 共生 体 的 生态 观 ,从 生态 学 的 角度 
出 发 ,研究 共生 关系 的 形成 维持 和 进化 。 需 要 开展 
不 同 微生物 之 间 、 微 生物 与 宿主 之 间 以 及 与 环境 非 
生物 因子 多 维度 的 互 作 人 研究 。 需 要 明确 共生 微生物 
是 如 何 突破 宿主 的 免疫 防线 ,与 其 建立 密切 的 共生 
关系 。 微 观 上 需要 了 解 和 宿主 与 共生 微生物 之 间 相 互 
作用 的 受 体 和 信号 分 子 , 大 尺度 上 需要 明确 在 特定 
生态 条 件 下 的 共生 体 的 动态 平衡 。 但 是 ,目前 的 对 
害 忠 共生 菌 以 及 共生 体 的 研究 中 ,研究 方法 “ 零 敲 
碎 打 ”, 对 特定 研究 对 象 体系 缺乏 长 期 性 、 系 统 性 。 
今后 ,通过 建立 不 同 害虫 种 类 的 共生 体 研 究 模型 和 
体系 ,改进 微生物 分 离 培养 方法 并 结合 宏基 因 组 测 
Fe ,综合 分 析 宿 主 害虫 生物 学 性 状 、 致 害 性 等 关键 性 
功能 发 挥 中 共生 微生物 核心 种 群 的 形成 以 及 演变 规 
律 ,有 望 加 深 对 植物 害虫 共生 体 的 认识 。 





















































134 昆虫 学 报 Acta. Entomologica Sinica 64 卷 





5.3 定向 调控 共生 体 ,开发 新 型 防治 策略 

共生 体 具有 可 塑性 ,共生 微生物 种 群 处 于 动态 
变化 中 ， 很 多 时 候 我 们 很 难 简 单 地 把 共生 茵 判断 为 
兼 性 共生 菌 还 是 专 性 共生 菌 , 因 为 它们 之 间 存 在 着 
转化 关系 ,在 长 期 的 进化 过 程 和 环境 适应 过 程 中 兼 
性 共生 微生物 可 以 转化 为 专 性 共生 菌 ,病原 微生物 
可 以 转化 为 共生 微生物 等 。 通 过 探究 共生 体 网 络 的 
建立 和 维持 的 内 在 规律 以 及 外 在 生态 条 件 等 关键 因 
F ,找到 定向 调控 共生 微生物 群落 的 措施 ,有 助 于 开 
发 新 型 的 植物 害虫 可 持续 绿色 防 控 策 略 。 
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